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Le cycle de développement du Bryopsis phunosa
(Hudson) C. Agardh (Chlorophyta) d’Islande, en culture :

un cycle monogénétique dans la population nord-atlantique

5. JONSSON *

RESUME. - Le cycle de développement du Bryopsis plumosa de Islande, un des points les

plus septenrionaux de l'espece dans UAtlantique Nord, » fait l'objet d'études en cultures
expérimentales. Les zygotes, résultant de Uanisogamie entre gamétes issus de plantes dioy
ques, engendrent des plantules rampantes filamenteuses., Celles-ci, aprés dix-huse moss de
«dormances, ont produit directement de nouveaux Bryopsis, sous des conditions de tem
pirature ec d'éclamement extzémement varides, Des 2o1des stéphanocontés 'ont pas té
observés. Le cycle de dans Ia que ne diffie pas de
celui déctit pout le B. plumosa dans certames populations de I'Europe du Nord.

SUMMARY. —The life history of Bryopes plumosa (Hmlwn) C. Agardh (Chloxnphy(a)
from leeland, in culture : 2 cycle in the

history of B. plumosa from lecland, onc of the most northemly site of the species in the
North-Alantic, has been studied in culture. Zygotes, derived from fusion of anisogametes
releascd from unssexual plants, develop into filamentous germlings. Erect Bryopsis grew
from the prostrace phase after 18 months of under a vartety of and
photoregime conditions. Ascxual stephanokontic zoospores weee not observed, The s
history 1 the north-atlantic population is similar to that described for B. plumosa 1n some
northern Buropean populations.

INTRODUCTION

Le Bryopsis plumosa a été signalé dans presque toutes les mers du globe,
dans les zones comprises entre les tropiques et les régions tempérées froides.
Dans I'Atlantique Nord, lespéce atteint une des limites de son aire de réparti-
tion glographique sur les cBtes sud de I'lslande, ol elle a été trouvée pour I2
premiére fois en 1963 (JONSSON, 1963).

D’importants travaux ont été consacrés aux cycles de développemenr des
espéces du genre Bryopsis. Ces travaux, qui ont fait I'objet d’une mise au point
détaillée (KERMARREC, 1974), ont mis 'accent sur I'intérét des études eiitferls
tées des cycles en fonction de T'origine géographique des espéces. En ce qui
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concerne le B. plumosa, les études ont porté sur diverses populations des cétes
‘continentales ct insulaires de ’Europe occidentale. Dans ces régions 'espéce est
dioique, formant des gamétes réductionnels (ZINNECKER, 1935; KERMAR-
REC, 1974) qui, aprés copulations anisogames, engendrent des zygotes, Ceux-ci
ne germent pas directement en nouvelles plantes de Bryopsis comme on ladmet-
tait autrefois. En culture, ils donnent nussznce i des protonemas uninucléés,
dont Dévolution est peible de phiques. Daris Ja Mer du
Nord, sur les cétes des Pays-Bas, les protonémas, aprés une «dormance» plus ou
moins longue, germent directement en redonnant des nouvelles plantes de
Bryopsis (RIETEMA, 1969, 1970). Dans les régions plus méridionales, sur les
cétes de Bretagne (France), du pays Basque (France) et de la Méditerrane, les
protonémas, au liew de germer di préférenticll des
zoides stéphanocontés, lesquels donnent naissance & de nouveanx Bryopsis
(RIETEMA, 1970; KERMARREC, 1974), Des cssais de croisement montsent,
en outre. que les différentes populations européennes du B. plumosa sont inter-
fécondes et que le type & développement direct domine celut & développement
indirect par zoides (RIETEMA, 1970). Une cxccption remarquable s’observe,
toutefois, dans la population d’Héligoland, oft I'on a trouvé un taxon qui ne
semble se croiser avec aucune des autres populations étudiées. Ce nouveau
taxon, dioique, donne des p des zoides
stéphanocontés. 1l a été désigné sous ke nom de B. lyngbyei, ancienne dénomina-
tion du B. plumosa des lles Féroé, en raison de ressemblances morphologiques
avec Vespéce fézodenne, voure avec le B. plumosa @lslande. Ces populations

fent 4 un scul group qualifié de subarctique (KORNMANN
et SAHLING 1976).
L%tude présente porte, & titre paratif, sur la ion nord-atl.

du B, plumosa, celle des cotes d’Islande, ot le cycle de développement de
Vespéce était encore totalement inconnu.

MATERIEL ET METHODES

Des plantes sté tiles formant des plumules & contour triangulaire, hautes de
1 4 2 centimétres, caractéristiques du Bryopsis plumosa, ont été récoltées le
20 juv.llzt 1977 sur les rochers envasés, dans une flaque ombragée du lictoral
de Heimaey, ile principale de l'archipel volcanique des Iles Vestman (Vestman-
naeyjar), au sud de I'lslande {63°27°N, 20°15'W), Cette localité est celle od
Iespéce fut initialement trouvée en Islande. Les températures moyennes des
caux en surface dans la région sont de 11°C en été et 5,5°C en hiver, avec une
salinité de P'ordre de 35%o. Deux autres localités du B, plumosa sont actuelle-
ment connues en Islande, celles de Thorkstlustadir et Herdisarvik, situées sur la
cote sud de la péninsule de Reykjanes, 4 une centaine de kilométres de distance
(K. GUNNARSSON, communication personnellc), L'espéce, toujours trés race,
#'a pas été trouvée dans les eaux froides subarctiques au nord et 4 lest de Iile,

Des cultures unialgales ont été obtenues au laboratoire 3 Paris, & partir de
pinnules végétatives isolées des plantes-méres, placées & 20°C, sous un éclaire-
ment Journ:\llel‘ de 16 h et 10001x. Le milieu de culture est constitué d’eau de
mer filtrée puis entichie selon la formule ES de Provasoli (PROVASOLI, 1968).
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Le miliew contient du GeO; (0,5 mg/l) pour éliminer les Diatomées. Les plantes
adultes issues d'explantats, analogues 4 celles récoltées dans la nature, ont été
téparties en plusieurs lots placés & 15°C et aux mémes conditions d'éclairement,
en vue d'induice la reproduction. Des protonémas obtenus en grand nombre &
partir de zygotes ont été mai dans ces mémes conditions, tout en renou-
velant périodiquement le milicu, Cette souche a permis de préparer des lots
expérimentaux qui ont été soumis 4 divers conditionnements, afin de préciser
leur réaction vis-4-vis des facteurs du milicu extérieur. Chaque lot expérimental
contient une dizaine de protonémas dans 125 ml de milicu frais.

RESULTATS

Le cycle de développement du B. plumosa d'lslande s'est accompli, en cul-
ture, en 18 mois environ,

I. — Obtention et développement des zygotes

L'espéce islandaisc forme des gamétocystes qui naissent par la transformation
des pinnules végétatives ordinaires situées dans la portion fnférieure du thalle
(fig. 1, A). Cette transformation s'effectue par I'ocelusion basilaire d'une pinnule
et la céticulisation trés caractéristique de son contenu cytoplasmique pariétal
(fig. 1, B), L'espéce apparait dioique. Les gamétocystes males, r bl
& Peeil nu par leur teinte jaune-orange, libérent de perits gamétes biflagellés,

i bl

é mobiles et app ibles 3 Ia lumiére. Longs de 4 3
74im, lacges de 2 & 3 pm, ils sont souvent filiformes; presque incolozes, sans
stigma décelable au microscope (fig. 1, C). Les gamé femelles, de ceince

vert foncé, produisent des gamétes plus gros, moins agiles, mais positivement
phototactiques (fig. 1, C). 1l sont longs de 7 & 10 um et larges de 4 3 5,5 pm,
et généralement piriformes, pourvus au moins d'un chloroplaste contenant un
pyrénoide et un stigma rouge. Les gamétes femelles possédent dans leur grande
majorit¢ deux flagelles, pti 11 4 ou 7 ou 8 di insérés,
Dans tous les cas, I"émission des gumétes s'effectue par un pore, rarement deux,
situé latéralement 3 I'extrémité distale de la pinnule gamétogéne.

La confrontation des gamétes de sexes opposés n'a pu étre réalisée que for-
tuitement, aprés quatre mois d'insuccés, faute de disposer de matériel abondant
ou de pouvoir contrsler efficacement la gamétogenése. Quelques secondes aprés
la mise en contact des sexes opposés, il y 2 formation de planozygotes quadri
flagellés (fig. 1, C) qui, au moment de se fixer au substrat, deviennent négati-
vement phototactiques.

. Beaucoup de zygotes périssent tout de snite. Cenx qui survivent germent
immédiacement. Au bout de 5 jours, alors que e stigma est encore visible, leur
volume s'est considérablement accru (fig. 1, D), et aprés 15 jours de culture,
certains d'entre eux forment un siphon non cloisonné (fig. 1, E). Cette évolution
s¢ poursuit par fa formation d'une plantule rampante, qui ne tarde pas & se
ramifier de fagon tout 4 faic anarchique. Aprés 2 & 3 mois de culture, la crois-
sance de ces plantules parait plus ou moins stationnaire. Elles ont alors acteint
une'lungueur de 5 4 10mm et se détachent facilement du substrat (fig. 2),
Aprés coloration au carmin acétique ou au réactif de Feulgen, il apparait que
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Fig. 1. — Bryopsis plumose d'lslinde. A :aspect d'une plumule montrant la localisation
des gamétocystes (g) dans la portion inférieure du thalle; — B : détail d'une régon
fertile montrant Vocclusion basilaire ct la réticubsation cyroplasmique des pinnules

éroge C :deux mi étes, un et quad
flagellé vus au microscope mterférentiel, aprés fixation aux vapeuts osmiques; — D * 2y
gotes 3gés de 5 jours, encore au stade coccoide; — E : début d'allongement des zygotes
aprés 15 jours de culure; noter I'asynchronisme du développement des zygotes et ls
propartion relativement élevée de zygotes et/ou gamétes restants dégénérés (fléches).

chaque plantule posséde un seul noyau de 35 um de diamétre environ, sans loca
lisation préférentielle.
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Fig. 2. — Bryopsis plumosa d'lslande: aspect général d'un protonéma rampant & l'érat latent,
aprés 6 mois cn culture; remarquer les ramifications buissonnantes.

2. — Evolution des plantules rampantes

Les plantules de Ia souche-mére n’ont pas évolué pendant 18 mois.

Au cours de cette période des lots de plantules ont été soumis, chacun pen-
dant 5 semaines, & des conditions de culture les plus variées portant sur I'incen-
sité lumineuse (700 & 24001x), la photopériode (16 h jour/8 h nuit, 8 h jour/16h
nuit), la température (3°, 6°, 10°, 12°, 15°, 20°C) et le renouvellement, & peu
prés quotidien, du milieu, D'autres milicux de culture (cau de mer naturelle,
eau de mer enrichie selon la formule de Kermarrec (KERMARREC, 1974)) ont
également été employés.

Ces expériences n'ont rien changé & la situation stationnaire des plantules,
mis & part les températures extrémes (3°, 6°, 20°C) qui se sont révélées léthales.
Le traitement des plantules par I'obscurité, 2 15°C, pendant 1 & 5 mos, suivi
de Teur transfert 3 la lumiére, de méme que leur transfert d'une température 2
l'autre ont eu le méme effet négatif,

Un changement a été constaté en poursuivant les expériences avec les plan-
tules de la souche-mére, dgées de 18 mois. Dans une série de lots placés & une

de 15°C et & un éclai Journalier de 16 heures, sous 2000 lux,
quelques plantules onc émis, environ 15 jours aprés le début de 'expérience, des
Ppousses qui se sont développées rapidement en nouvelles plantes de Bryopsis.
Des résultats analogues ont été obtenus en soumettant des plantules aux condi-
tions employées auparavant sans succés, Le tableau I met en parallele les résul-
tats de deux séries d'expériences, réalisées dans des conditions identiques, &
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deux moments différents de I'existence des plantules, 3 savoir & 9 mois et &
18 mois. 1 montre, outre l'effet léthal des températures extrémes, que seules les
plantules igées de 18 mois sont capables de se développer. De plus, il apparait
que ce développement se réalise sous diverses conditions de température et de
photopéiodes.

dge des photapéiiode (jouwr/nuit) : 16h/8h, 8h/16 h - 1500 1x
protonémas 6°C 10°C 12°C 15°C 20°C

9 mois léthal 0 0 0 Iéthal

18 mos léthal F aF 5= léthal

Tableau 1. Bryopsis plumosa; levée de «dormances des protonémas d’dges différents sous
diverses conditions de culture, absence (0) ou présence (+) de frondes diessées aprés
environ 1 mois de culture.

Fig. 3. — Bryopsis plumosa d'lslande. A .aspect général d'un protonéma (p1), dgé de 18
mois, portant unc jeunc fronde dressée (f) de Bryopsis: — B : détail de Pinsertion de 1a
fronde dressée {f) sur le protonéma par un suspenseur (s).
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Chaque plantule rampante n’engendre qu’une seule plante de Bryopsis (fig, 3,
A), exceptionnellement deux. Un menu filament, sorte de suspenseur, réunit la
jeune fronde dressée & la plantule rampante (fig. 3B). Ce filament finit par sc
rompre, donnant P'autonomie 4 la plante dressée. Les plantules rampantes ne
tardent pas, alors, & se désagréger,

Les nouvelles pousses du Bryapsis sont d'abord formées d’un seul axe muni
d'un rhizoide & la base. Des pinnules distiques apparaissent ensuite  la partie
distale de I'axe, transformant la plante en plumule 2 contour triangulaire, carac-
téristique de Iespéce (fig. 4, A, B, C). En culture, ces plantes atteignent générale-
ment une taille supérieure 2 celle observée dans la nature en Islande. Leur mor-

Fig 4 —Bryopsis plumosa d'lslande, — A, B, C : stades successifs de Iédification de la
fronde dresséc, aprés la disparition des protonémas; noter la formation des pinnules en
ordte distique 2 lextrémité discale des thalles et Vimportance des formations rhizoidales:
=D :sujet adulte, fertile (9), gé de 6 semawnes; noter la disposition variable des pinnules
due i a torsion de contrainte de, Paxe particuliérement vigoureux dans ce cas.
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phologic varie aussi selon les conditions de culture. La figure 4D montre, par
exemple, un sujet qui a atteint 4 cm aprés 6 semaines de culture & 15°C, sous un
éclairement journalier de 16 heures, sous 15001x. Il présente un axe vigoureux,
rigide, ramifié, garni de pinnules émises dans plusieurs plans, D'autres, nés et
maintenus &4 10°C, sous un éclairement journalier de 8 heures, sous 2400 lux,
ont atteint 7 cm en 3 mois. lls portent un grand nombre de rameaux secondaires
régulidrement pennés. Ces plantes ont fructifié en culture.

3. — Devenir des gamétes non fécondés

A maintes reprises il a été constaté que les gamétes libérés par des gaméto-
Tystes isolés, dégénérent au bout de quelques jours en culture. Il en est de
méme des gamétes retenus dans leurs gamétocystes particllement vidés.

Une série d'exp prises avec 8 lots de étes soumis &
diverses températures (6°, 10°, 15°, 20°C), sous différents photorégimes (2000
et 5001x : 16 et 8 heures d’éclairement journalier) ont aussi conduit 4 leur dégé.
nérescence.

DISCUSSION

Les études présentes montrent que le B. plumosa des cétes d'lslande est une
espéce dioique, capable de s reproduire exclusivement par voie sexuée.

Les zygotes, issus de Ia fusion de gamétes de tailles trés inégales, se dévelop
pent immédiatement en culture, en donnant naissance & des protonémas uni-
nucléés. Ceux-ci, aprés une vie latente, qui s'étale sur plus d'un an, engendrent
directement de nouvelles plantes sexuées de Bryopsis,

1l est intéressant de noter que le développ direct des p émas de
Vespéce islandaise ne semble pas tributaire de la photopériode, de Iintensité
lumineuse et. dans une certaine mesure, de la température, Les expériences
relatives 4 I'influence de ces facteurs suggérent que les protonémas exigent un
certain seuil de maturation pour germer. Ce seuil une fois acquis, le développe-
ment direct du protonéma se réalise sous des conditions les plus variées,

1l convient aussi de souligner la longue durée de I «dormancen des protoné-
mas. Cette particularité pourrait étre de nature a favoriser la persistance de
I'espéce durant la saison défavorable, exceptionnellement longue dans les régions
nordigues.

i oy parthénogénétique des gamétes produlsant di des
protonémas n'a pas été observé chez I'espéce islandaise, en dépit de conditions
de culture extrémement variées. Ce mode de reproduction, signalé dans cerraines
populations du B, plamosa des cates de la Manche pourrait éere d, en réalité,
au développement direct des zoides diploides, nés 4 la suite d'une méiose
manquée, lors de la gamétogenése (KERMARREC, 1972, 1974). Une telle possi-
bilité avait déja été mise en évidence chez le Siphonocladus pusillus (JONSSON
et PUISEUX-DAO, 1959).

1l n'a pas été possible, non plus, d’observer la sexualisation des protonémas de
Pespéce islandaise, Ce curicux phénoméne, observé en culture chez le Bryopsis
hyproides de Terre-Neuve (BARTLETT et SOUTH, 1973), conduit 4 la multipli
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cation des protonémas par reproduction sexuée, en quelque sorte néoténique.
L'apparition de la fronde dressée se fait ensuite directement & partir d'un proto-
néma, et non pas par zoides stéphanocontés.

Le cycle de développement du B. plumosa d'lslande, caractérisé par Uexis
tence de protonémas & développement direct, présente beaucoup d’analogic
avec celui décrit dans certaines populations de YEurope du Nord, en particulier
des Pays-Bas (RIETEMA, 1969, 1570). Ce type de cyele se rencontze également
dans diverses p du B,/ ides (NEUMANN, 1969,
1974; RIETEMA 1971; DlAZ PIFERRER et BURROWS 1974), Cette espéce,
qui recouvee la méme aire de répartition geographxqm que le B. plumosa, est
généralement considérée comme une espéce mdependante, en raison de sa
monecie. En réalité, il semble qu'il n'y a pas de barriéres génétiques entre elle et
le B. plumosa (KORNMANN et SAHLING, 1976). Par contre, il apparait que le
cycle de Pespéce islandaise différe de celui du B. lynghyei récemment identifié
4 Héligoland. En effet, un des caractéres majeurs du nouveau taxon d’Héligoland
serait le dével exclusif des p émas par zoides h
Or ce type de cycle, d’aprés les études présentes, parait absent dans la popula-
tion d’lslande. L’ hypothese de KORNMANN et SAHLING relative 4 I'existence
d'un groupe nord que, voire sub-atlantique, parait donc encore trop
fragile pour étre retenue. Toutefois, compte tenu des variations géographiques
des cycles dans 1e genre vaupsls cette hypothése nest pas & exclure définiti-
vement. Des exp d’hybridation entre popul: i et méridio-
nales sont nécessaires pour élucider ce probléme.
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